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Lämpötilan on ennustettu kohoavan Suomessa ilmastonmuutoksen seurauksena 
jopa 4 °C vuoteen 2100 mennessä (Jylhä ym. 2009; Settele ym. 2014). Erityisesti 
pitkäikäiset puut kohtaavat merkittävän haasteen, kun niille suotuisat 
elinympäristöt siirtyvät nopeammin pohjoiseen kuin puut itse kykenevät 
leviämään. Pidemmän ja lämpimämmän kasvukauden on ennustettu lisäävän 
perustuotantoa (Bardgett & Wardle 2010), karikkeen hajoamista (Ågren ym. 
2001; Bardgett & Wardle 2010) ja ravinteiden saatavuutta (Bardgett & Wardle 
2010), mikä saattaa asettaa uusia sopeutumispaineita puiden typpitaloudelle. 
Myös elinympäristöjen lajikoostumus muuttuu lajien levittäytyessä yhä 
pohjoisemmaksi ja korkeammalle. Tämän seurauksena hyönteisten 
massaesiintymät ja niiden aiheuttamat tuhot saattavat lisääntyä pohjoisissa 
ekosysteemeissä (Li ym. 2003; ACIA 2005; Parmesan 2007; Kellomäki ym. 
2008; Settele ym. 2014). 
 
Tässä pro gradu- työssä tarkastelen elinympäristön muutoksen vaikutuksia neljän 
rauduskoivupopulaation (Betula pendula Roth) elinvoimaisuutta ilmentäviin 
ominaisuuksiin, muodostuvan lehtikarikkeen laatuun ja karikkeen hajoamiseen. 
Pro gradu-työni tarjoaa tärkeää tietoa rauduskoivun typpitalouden, ja erityisesti 
typen takaisinottotehokkuuden merkityksestä puiden elinvoimaisuuden 
ylläpitäjänä ja boreaalisten ekosysteemien hajotustoiminnan ja typenkierron 
säätelijänä, mitä ei tiettävästi ole aikaisemmin kokeellisesti tutkittu. Tein pro 
gradu-työni yhteistyössä Helsingin yliopiston, Itä-Suomen yliopiston ja 
Luonnonvarakeskuksen tutkijoiden kanssa. 
 
 
1.1 Rauduskoivu ja paikallinen sopeuma 
 
Boreaalisten metsien lehtipuista koivut ovat levittäytyneet pohjoisimmaksi, aina 
70° leveyspiirille asti, ja rauduskoivu (Betula pendula, Roth) on yksi yleisimmistä  




Suomessa kasvavista lehtipuista. Sen on ennustettu runsastuvan eteläisessä 
Suomessa ilmaston lämpenemisen myötä 10 – 20 % vuoteen 2100 mennessä 
(Kellomäki ym. 2008), minkä vuoksi rauduskoivun voidaan tulevaisuudessa 
olettaa vaikuttavan entistä merkittävämmin boreaalisten metsäekosysteemien 
typen kiertoon. Rauduskoivu on tyypillinen pioneerilaji, joka voi tehokkaan 
leviämiskykynsä ansiosta vallata avoimia metsälaikkuja ja hallita sukkession 
alkuvaiheita (Atkinson 1992). 
 
Rauduskoivun levinneisyys Suomessa kattaa laajan kirjon erilaisia 
elinympäristöjä, jotka vaihtelevat mm. lämpötilaltaan ja sadannaltaan 
(Ilmatieteenlaitos 2016: Vuositilastot). Paikallisten elinympäristöjen olosuhteiden 
heterogeenisuus voi johtaa luonnonvalinnan seurauksena paikalliseen 
sopeutumiseen ja populaatioiden geneettiseen eriytymiseen (Salmela 2014). 
Paikallisella sopeumalla tarkoitetaan sitä, että populaation elinvoimaisuus 
(performance) on suurempi luontaisessa elinympäristössä kuin 
levinneisyysalueen muissa elinympäristöissä (ns. ”paraabeli-hypoteesi”; Kuva 1), 
mikä voidaan havaita lajin populaatioiden välisinä genotyyppisinä eli yksilön 
perintötekijöiden eroavaisuuksina (Savolainen ym. 2007; Salmela 2014). 
Eroavaisuudet näkyvät toiminnallisissa ominaisuuksissa, jotka vaikuttavat puun 
elinvoimaisuuteen, esimerkiksi parantamalla ravinteiden hankintaa, pituuskasvua, 
selviytymistä ja lisääntymistä paikallisissa elinympäristöissä (Ackerly 2003). 
Aikaisempien tutkimuksien perusteella rauduskoivupopulaatioiden sisällä on 
havaittu laajaa genotyyppistä vaihtelua sopeutumisessa erilaisiin valojaksoihin ja 
lämpötiloihin (Li ym. 2003), mikä näkyy mm. erilaisena pituuskasvuna (Li ym. 
2003; Viherä-Aarnio ym. 2005; Possen ym. 2014), kukinnan ajoittumisena (Rousi 
ym. 2011) ja lehtien morfologisina ominaisuuksina (Possen ym. 2014), mikä 
mahdollistaa rauduskoivun sopeutumisen elinympäristön vaihteleviin 
olosuhteisiin levinneisyysalueen eri osissa (Savolainen ym. 2007). Paikallinen 
sopeuma voidaan havaita siirtoistutuskokeella, joissa erilaisissa elinympäristöissä 
kasvavia saman lajin eri populaatioiden yksilöitä siirretään kasvamaan yhteiselle 
kasvupaikalle. Mikäli paikallisen populaation elinvoimaisuus on parempi kuin 




paikalle siirrettyjen muiden populaatioiden, se on paikallisesti sopeutunut 
(Savolainen ym. 2007).  
 
Kuva 1. Paraabeli-hypoteesin mukaan populaation elinvoimaisuus on suurempi 
luontaisessa elinympäristössä ja heikkenee levinneisyysalueen muilla alueilla 
(Savolainen ym. 2007; Salmela 2014).  
 
 
1.2 Rauduskoivun typpitalous 
 
Boreaalisten metsien kasvuolosuhteita luonnehtivat lyhyt kasvukausi ja 
niukkaravinteisuus. Erityisesti lehtipuilla typen (N) saatavuus rajoittaa 
voimakkaasti perustuotantoa (Schulze 2000; Bardgett 2005; Helmisaari ym. 
2009). Puut säätelevät typen saantiaan ja kasvuaan vuodenaikojen mukaan typen 
sisäisellä kierrolla (Schulze 2000; Millard & Grelet 2010). Typen kiertoon ja 
saatavuuteen liittyvien prosessien voi olettaa vaikuttavan voimakkaasti myös 
rauduskoivun elinvoimaisuuteen ja edelleen boreaalisten metsäekosysteemien 
typen kiertoon. 
 
Typen otto maaperästä on yksi typen sisäisen kierron avainprosesseja, sillä se 
määrittelee käytettävissä olevien ravinteiden määrän (Näsholm 2008). Typen 
ottoon vaikuttavat ravinteiden saatavuus (McFarland ym. 2002; Kranabetter ym. 
2007, Lamberts ym. 2008: 255 – 258) ja puun ravinteidenottokapasiteetti, kuten 
juuriston pinta-ala ja maaperän kosteus (Lamberts ym. 2008: 385 – 397). Suurin 
osa maaperästä otetusta typestä kuljetetaan kasvukauden aikana oksiin ja 
versoihin ja hyödynnetään lehtien fotosynteettisesti aktiivisten viherhiukkasten eli 
kloroplastien rakennusaineeksi. Viherhiukkasten sisältämät RuBisCo-entsyymit 




(ribuloosi-1,5-bisfosfaattikarboksylaasi) voivat sisältää jopa puolet lehtien typestä 
(Parry ym. 2003). RuBisCo-entsyymi vastaa fotosynteettisestä 
hiilihydraattisynteesistä eli sen avulla hiilidioksidi sidotaan orgaanisiksi 
yhdisteiksi, joiden avulla tuotetaan biomassaa (Xu ym. 2012). 
 
Typen takaisinotto on avainasemassa ravinteiden kierron säätelijänä 
ravinneköyhissä elinympäristöissä. Yleisimmin käytetty typen 
takaisinottotehokkuuden mitta on puun puisiin osiin vihreistä lehdistä siirtyneen 
typen osuus (Killingbeck 1996). Typen syksyisen takaisinoton käynnistää päivän 
pituuden (Keskitalo ym. 2005; Millard & Grelet 2010) ja lämpötilan (Millard & 
Grelet 2010) muutos ja se on tarkoin säädelty biokemiallinen tapahtuma 
(Keskitalo ym. 2005). Lehtien ruskaantumisen ja typen takaisinoton alkaessa 
lehtien typpiyhdisteet hajoavat helpommin kuljetettaviksi aminohapoiksi, jotka 
kuljetetaan puun puisiin osiin ennen lehtien tippumista (Aerts 1996; Keskitalo ym. 
2005). Keväällä boreaalisissa metsissä ilman lämpötila nousee nopeammin kuin 
maaperä sulaa ja puiden kasvu voi alkaa jopa 20 – 30 päivää ennen kuin puun 
juuret tai symbionttiset sienijuuret eli mykorritsat ovat aktivoituneet ottamaan 
typpeä (Millard & Grelet 2010), jolloin puu on täysin riippuvainen omista 
typpivarastoistaan. Syksyinen tehokas typen takaisinotto ja varastoiminen sekä 
keväällä typen remobilisaatio eli uudelleen käyttöönotto varastosolukoista 
turvaa näin puun kasvun seuraavan kasvukauden alkaessa (Millard & Grelet 
2010). 
 
Typen takaisinottotehokkuus määrää osaltaan lakastuvien lehtien lopullisen 
typpipitoisuuden ja siten muodostuvan kasvikarikkeen laadun (Aerts 1996; 
Killingbeck 1996; Bardgett & Wardle 2010). Tehokas takaisinotto ja lakastuvien 
lehtien mukana häviävien ravinteiden minimointi voi lisätä puiden kilpailuetua ja 
fitnessiä eli elinkelposuutta erityisesti typpirajoitteisessa ympäristössä (Aerts 
1996), kuten boreaalisissa metsissä. Lisäksi takaisinottotehokkuudella tai –kyvyllä 
voi olla suuri merkitys ravinteiden kierrossa (Aerts 1996; Killingbeck 1996; 
Bardgett & Wardle 2010). Karikkeen hajotessa voi kestää vuosia ennen kuin 
karikkeen typpi on hajotustoiminnan seurauksena taas kasveille käyttökelpoisessa 




muodossa (Berg 2000) ja tehokkaan takaisinoton seurauksena muodostunut vähän 




1.3 Karikkeen hajoaminen ja typen saatavuus maaperässä 
 
Karikkeen hajoaminen on tärkeä osa boreaalisten metsien typen kiertoa 
(Helmisaari ym. 2009). Suurin osa boreaalisten metsien typestä on sitoutuneena 
puuston biomassaan, mistä se palautuu vähitellen mm. lehtikarikkeen muodossa 
takaisin maaperään. Lehtikarikkeesta vapautuvaa, puiden hyödynnettävissä olevaa 
typen määrää kontrolloi maaperän, hajottajien ja karikkeen välinen 
stoikiometrinen eli ravinteiden saatavuuden ja tarpeen välinen tasapaino (Ågren 
ym. 2001). Karikkeen hajoamiseen vaikuttavat karikkeen kemialliset 
ominaisuudet (Melillo ym. 1982; Berg 2000; Sariyildiz & Anderson 2003; Silfver 
ym. 2007; Xiong ym. 2014) sekä vallitsevat ympäristöolosuhteet, kuten kosteus ja 
lämpötila sekä maaperäeliöyhteisön rakenne ja toiminta (Berg 2000; Helmisaari 
ym. 2009; Xiong ym. 2014). 
 
Kasvit kykenevät hyödyntämään typen liukoisia, epäorgaanisia muotoja, 
ammonium- (NH4
+) ja nitraattityppeä (NO3
-) (Schulze 2000; Bardgett 2005; 
Helmisaari ym. 2009), sekä yksinkertaisia orgaanisia yhdisteitä, kuten 
aminohappoja (Schulze 2000; McFarland ym. 2002; Kranebetter ym. 2007; 
Näsholm 2009). Typen vapautuminen karikkeesta vaatii karikkeen 
monimutkaisten orgaanisten yhdisteiden hajoamista (Bardgett 2005). 
Karikkeeseen sitoutunut typpi vapautuu, kun maaperän mikrobit hajottavat 
karikkeen sisältämät polymeerirakenteet entsyymien avulla solukalvon 
läpäiseviksi, yksinkertaisemmiksi orgaanisiksi typpiyhdisteiksi, kuten 
aminohapoiksi. Mikrobit hyödyntävät näitä yhdisteitä omaan kasvuunsa ja 
tilanteessa, jossa typpeä on suhteessa hiileen tarjolla riittävästi, aminohappojen 
hyödyntämisen sivutuotteena mikrobit erittävät maaperään epäorgaanista 
ammoniumtyppeä (NH4
+). Tätä prosessia kutsutaan typen mineralisaatioksi. 




Mikrobit voivat edelleen hapettaa nitrifikaatiolla ammoniumin nitraatiksi (NO3
-) 
(Schulze 2000; McFarland ym. 2002; Kranabetter ym. 2007; Näsholm 2009; 
Bardgett & Wardle 2010). 
 
Lehtikarikkeen korkea typpipitoisuus edistää maatumisprosessin alkuvaiheessa 
karikkeen hajoamista, jota mitataan usein karikkeen massahäviönä (Melillo ym. 
1982; Berg 2000; Silfver ym. 2007; Zhang & Wang 2015). Boreaalisten metsien 
lehtikarikkeen typpipitoisuus on kuitenkin usein pienempi kuin maaperän 
hajottajien typen tarve, jolloin kariketta hajottavat mikrobit sitovat eli 
immobilisoivat typpeä ympäröivästä maaperästä aineenvaihduntansa tarpeisiin 
(Berg 2000) - sitä enemmän, mitä pienempi on hajoavan lehtikarikkeen 
typpipitoisuus (Xiong ym. 2014). Tämä näkyy hajoavan karikkeen 
typpipitoisuuden kohoamisena erityisesti maatumisprosessin alkuvaiheessa 
(Melillo ym. 1982; Xiong ym. 2014). Kasvien epäorgaanisten yhdisteiden 
saatavuutta vähentää ammoniumtypen immobilisoituminen mikrobibiomassaan 
(Bardgett 2005; Kranabetter ym. 2007; Schulze 2000), ammoniumtypen 
sitoutuminen maaperän savipartikkeleihin ja orgaaniseen ainekseen sekä 




1.4 Hyönteisherbivorien ja rauduskoivun vuorovaikutus  
 
Lukuisat tutkimukset ovat osoittaneet paikallisten kasvipopulaatioiden olevan 
sopeutuneita paikallisiin hyönteisherbivoreihin ja vice versa (Tack & Roslin 2010; 
Heimonen ym. 2015). Hyönteisten runsautta rajoittaa voimakkaasti lämpötila, 
minkä vuoksi herbivoria on rauduskoivun eteläisillä kasvupaikoilla suurempaa 
kuin pohjoisilla kasvupaikoilla (Bale ym. 2002; Heimonen 2015). Ilmaston 
lämpeneminen mahdollistaa hyönteisherbivorien levittäytymisen yhä 
pohjoisemmaksi, jolloin pohjoiset populaatiot joutuvat kohtaamaan lajeja, joita 
vastaan ne eivät kenties kykene puolustautumaan lehtien kemiallisilla tai 
morfologisilla ominaisuuksilla (Moles ym. 2011; Heimonen ym. 2015). Eteläisillä 




kasvupaikoilla herbivoria voi myös kasvaa uusien lajien levittäytyessä alueelle 
(Parmesan ym. 2007; Moles ym. 2011).  
 
Koska hajoava lehtikarike on tärkeässä osassa typen kierrossa (Helmisaari ym. 
2009), herbivorien aiheuttamat muutokset karikkeen laadussa ja määrässä voivat 
vaikuttaa typen kiertoon (Schweitzer  ym. 2005; Bardgett & Wardle 2010). 
Vähentämällä lehtibiomassaa (Silfver ym. 2015) ja rauduskoivun 
yhteyttämiskapasiteettia (Xu ym. 2012) herbivorit voivat myös heikentää 
rauduskoivun pituuskasvua (Mutikainen ym. 2000). Hyönteisherbivorien 
tiedetään suosivan lehtiä, joiden typpipitoisuus on suuri, jolloin jäljelle jäänyt 
vähemmän typpeä sisältävä lehtiaines ja edelleen muodostuva lehtikarike hajoaa 
hitaammin maaperässä (Melillo ym. 1982). Tällöin hyönteisherbivorit hidastavat 
typen kiertoa ja kasvien ravinteiden saatavuutta ja voivat epäsuorasti heikentää 
kasvien elinvoimaisuutta. Toisaalta, mikäli kasvit kykenevät kompensoimaan 
herbivorien vioitusta kasvattamalla uusia runsaasti typpeä sisältäviä lehtiä 
yhteyttämistarpeisiinsa, voi muodostuvan karikkeen laatu parantua ja sen 
seurauksena karikkeen hajoaminen ja typen saatavuus parantua (Bardgett & 
Wardle 2010). Hyönteisherbivorien aiheuttama vioitus voi myös lisätä lehtipuiden 
kemiallisia ja fysiologisia puolustusmekanismeja (Schweitzer ym. 2005), jotka 
puolestaan heikentävät karikkeen hajoamista ja hidastavat typen kiertoa (Nykänen 
& Koricheva 2004).  
 
 
1.5 Tutkimuksen tavoitteet ja tutkimuskysymykset  
 
Pro gradu-tutkielmani tavoitteena on tarkastella pohjois-eteläsuuntaisen siirron, ts. 
elinympäristömuutoksen, vaikutusta rauduskoivun elinvoimaisuutta ilmentäviin 
ominaisuuksiin – pituuskasvuun, typpitalouteen, lehtien kemiallisiin ja 
fysiologisiin ominaisuuksiin sekä herbivoriresistenssiin. Lisäksi tarkastelen 
sisäisen typpitalouden vaikutusta puiden tuottaman lehtikarikkeen maatumiseen. 
Lopullisena tavoitteena on tarjota vastaus siihen, voiko ilmastonmuutos aiheuttaa 
ekosysteemitason muutoksia typen kierrossa. 






(1) Ovatko rauduskoivun elinvoimaisuutta ilmentävät ominaisuudet – 
pituuskasvu, typpitalous, lehtien kemialliset ominaisuudet, spesifinen 
lehtialaindeksi sekä herbivoriresistenssi – parhaimmillaan alkuperäisillä 
kasvupaikoilla, ts. heikkeneekö elinvoimaisuus ”paraabeli-hypoteesin” 
mukaisesti, kun yksilöitä siirretään pohjoiseen tai etelään alkuperäiseltä 
kasvupaikaltaan? 
(2) Heijastuvatko siirron vaikutukset edelleen muodostuvan lehtikarikkeen 
laatuun, sen hajoamiseen ja kariketypen vapautumiseen? 
 
 
2 Aineisto ja menetelmät 
 
2.1 Kasvimateriaali ja tutkimuspaikat 
 
Hyödynsin pro gradu-tutkimuksessani Itä-Suomen yliopiston ja 
Luonnonvarakeskuksen tutkijoiden vuonna 2010 perustamaa ”common garden” -
koeasetelmaa, jossa rauduskoivupopulaatioita siirrettiin kasvamaan omista 
luonnollisista elinympäristöistään yhteisille kasvupaikoille. Näin pystyttiin 
jäljittelemään elinympäristön muutosta. Koeasetelmaa varten kuudesta 
luontaisesti uudistuneesta, pohjois-etelägradienttia edustavasta 
rauduskoivupopulaatiosta (Betula pendula Roth) – Lopelta (60°36’N, 24°25’E), 
Punkaharjulta (61°48’N, 29°19’E), Vehmersalmelta (62°45’N, 28°10’E), Posiolta 
(65°53’N, 27°39’E), Rovaniemeltä (66°27’N, 25°14’E) ja Kittilästä (67°44’N, 
24°50’E) – kerättiin helmi- ja maaliskuussa 2009 oksia, joista kloonattiin 26 eri 
genotyypin taimia. Kloonatut taimet istutettiin kasvamaan kolmelle common 
garden -koealalle Tuusulaan (60°21,5’N, 25°0,2’E), Joensuuhun (62°36,1’N, 
29°43,3’E) ja Kolariin (67°21,2’N, 23°49,7’E) heinäkuussa 2010 (Kuva 2). Näin 
kullekin kasvupaikalle istutettiin taimia, jotka oli siirretty vaihtelevassa määrin 
pohjoiseen tai etelään populaation alkuperäiseltä kasvupaikalta. Common garden -
koeasetelmalla on mahdollista tarkastella mm. puiden plastisuutta eli 




mukautumiskykyä muuttuvissa ympäristöolosuhteissa ja erityisesti etelään päin 
siirron oli tarkoitus simuloida ilmaston lämpenemistä. Jokaisella koealalla taimet 
istutettiin satunnaisesti viiteen koeruutuun siten, että jokaisessa koeruudussa on 
kaksi toistoa kustakin genotyypistä. Kokonaisuudessaan kullekin koealalle 
istutettiin 260 taimea (10 taimea/genotyyppi) (Heimonen ym. 2015). 
 
 
Kuva 2. Rauduskoivupopulaatioiden alkuperäiset kasvupaikat (KI=Kittilä, 
RO=Rovaniemi, PO=Posio, VE=Vehmersalmi, PU=Punkaharju, LO=Loppi) ja 
common garden -koealat (NORTH=Kolari, CENTRAL=Joensuu, 
SOUTH=Tuusula) (Heimonen ym. 2015). 
 
Sisällytin pro gradu- tutkimukseeni neljä alkuperää – Kittilän, Posion, 
Vehmersalmen ja Lopen – ja jokaiselta neljä genotyyppiä. Jokaista genotyyppiä 
edustamaan valitsin satunnaisesti viisi toistoa eli yhteensä valittuja puita oli 




4x4x5=80 kullakin koealalla. Syy joidenkin alkuperien ja genotyyppien pois 
jättöön oli niiden suuri taimikuolleisuus Tuusulan koealalla. Tästäkin huolimatta 
sain Tuusulan koealalta kokeeseen mukaan Kittilän alkuperästä 15 puuta (3-5 
puuta per genotyyppi) ja Posion alkuperästä 18 puuta (3-5 puuta per genotyyppi).  
 
 
2.2 Näytteiden keräys 
 
Pyrin keräämään keskikesän lehtinäytteet koealoilta siten, että kasvupaikoilla oli 
saavutettu sama vuotuinen lämpösumma. Lämpösumman yksikkö on °Cvrk ja 
siihen lasketaan kumulatiivisesti vuorokauden keskilämpötilan viiden asteen 
ylittävä osa. Mikäli vuorokauden keskilämpötila on alle 5 °C, summaa ei kerry, 
mutta se ei myöskään vähene. Lämpösumman kertymistä seurasin 
Ilmatieteenlaitoksen tuottaman säädatan avulla (Ilmatieteen laitoksen avoin data, 
tiedot 1.1. – 25.6.2014 noudettu 27.6.2014; tiedot 28.6. – 21.10.2014 noudettu 
28.1.2015). Lämpösumman laskemisessa hyödynnettävä Ilmatieteenlaitoksen data 
on mitattu Joensuussa Linnunlahden havaintoasemalla, Helsinki-Vantaan 
lentoasemalla ja Kittilän kirkonkylällä. Säädatan ajalta 1.1. – 25.6.2014 keräsi 
Antti Tenkanen Itä-Suomen yliopistosta. 
 
Keräyshetkellä vuotuinen lämpösumma oli Tuusulassa 485 °Cvrk (27.6.2014), 
Joensuussa 478 °Cvrk (4.7.2015) ja Kolarissa 400 °Cvrk (12.7.2014). Keräsin 
lehdet puiden etelänpuoleisista pitkäversoista, noin 150 cm korkeudesta. 
Pitkäversoista keräsin joka 2. tai 3. lehden siten, että vältin verson kolmea 
ensimmäistä, mahdollisesti vielä kasvavaa tai avautuvaa lehteä, sekä syötyjä tai 
vahingoittuneita lehtiä. Jokaisesta valitusta puusta keräsin 10 – 25 lehteä, riippuen 
puun koosta. Jokaisen puun lehdet suljin omaan minigrip-pussiin ja säilytin lehtiä 
jääkaapissa fenotyyppisten ominaisuuksien analysointia varten. Erityisesti 
Tuusulassa puut olivat kasvultaan heikompia ja kerättäviä lehtiä oli vähemmän 
kuin Joensuussa ja Kolarissa.  Kasvun määrittämiseksi käytin Itä-Suomen 
yliopiston aineistoa puiden pituuksista vuosilta 2010 ja 2014. Loppupituuksista 




(2014) vähensin puiden alkupituuden (2010), jolloin sain selville vuoteen 2014 
mennessä tapahtuneen pituuskasvun. 
Lehtikarikkeen keräämistä varten huputin puut verkkopussilla ennen lehtien 
tippumista. Riippuen puun koosta huputin joko koko puun tai oksan, josta olin 
aiemmin kesällä kerännyt vihreitä lehtiä. Verkkopussit kerättiin lehtien tiputtua 
(Tuusula 12.11.2014, Joensuu 30. – 31.10.2014 ja Kolari 7.11.2014). Joensuussa 
verkkopussit poistivat Itä-Suomen yliopiston tutkimusryhmäkurssia suorittavat 
opiskelijat ja Kolarin koealalla Kuisma Ranta ja Jouni Unga 




2.3 Mitatut muuttujat 
 
Määritin puista useita fenotyyppisiä ominaisuuksia. Alkukesän vihreistä lehdistä 
(joihin viittaan tekstissä myöhemmin nimikkeellä ”vihreät lehdet”) ja loppukesän 
lehtikarikkeesta (”lehtikarike tai karike”) analysoin vesi-, hiili- ja 
typpipitoisuuden. Lisäksi laskin puiden vihreistä lehdistä spesifisen 
lehtialaindeksin (Specific Leaf Area Index, SLA). 
 
Vihreiden lehtien ja lehtikarikkeen vesipitoisuuden määrittämiseksi valitsin 
jokaiselta puulta satunnaisesti n. 10 lehteä tuore- ja kuivapainon määrittämistä 
varten. Punnitsin lehtien kokonaistuorepainon ja kuivauksen (70 °C, 48 h) jälkeen 
kokonaiskuivapainon, minkä avulla laskin lehtien vesipitoisuuden (Kaava 1). 
 
Vesipitoisuus ( % tuoremassasta)= [
tuorepaino-kuivapaino
tuorepaino
]  × 100 
  
Vihreiden lehtien ja karikkeen hiili- ja typpipitoisuuden määritin LECO CNS-
2000  Analyzer- laitteella (LECO Corporation, USA). Analyysiä varten jauhoin 
kuivatut näytteet Retsch Mixer Mill kuulamyllyllä (VERDER Group, Saksa). 
LECO CNS-2000 analysaattori polttaa näytteen 1350 °C:ssa, jolloin näytteen 
(1) 




hiili- ja typpiyhdisteet vapautuvat kaasuina (CO2, NOx ja NO2). Laite ilmoittaa 
hiili- ja typpipitoisuuden prosentuaalisena osuutena näytemassasta. 
Vihreiden lehtien ja karikkeen typpipitoisuuksien avulla laskin edelleen typen 
takaisinottotehokkuuden (Kaava 2). Typpipitoisuus on kaavassa g N/g kuiva-
ainetta.  
 Typen takaisinottotehokkuus (%) =
Vihreä N – Karike N
Vihreä N
 x 100 
 
Spesifisellä lehtialaindeksillä tarkoitetaan lehtialaa per massayksikkö ja se kuvaa 
lehden tiheyttä ja/tai paksuutta. Valitsin analyysiin satunnaisesti 20 – 40 lehteä 
(vähintään 10 kpl) per puu. Mikäli puusta oli kerätty kesällä alle 10 lehteä, lehtiä 
ei otettu mukaan SLA-määritykseen vaan ne hyödynnettiin hiili- ja 
typpianalyysiin. 
 
Jokaisen puun lehdistä otettiin yksi tai useampi kuva, joka muokattiin 
mustavalkoiseksi silhuettikuvaksi (Kuva 3). Lehtien pinta-ala (cm2) määritettiin 
mustavalkokuvista pikselimäärän perusteella, käyttäen apuna 2 x 2 cm kokoista 
referenssineliötä. Saman puun lehtien pinta-alat summattiin yhteispinta-alaksi ja 
SLA laskettiin jakamalla tuoreiden lehtien pinta-ala lehtien kuivamassalla. 
Analyysin teki Tarja Silfver Helsingin yliopistosta. 
 
 
Kuva 3. Lehtien pinta-alan määritys. Oikean puoleisen kuvan alaosassa keskellä 
referenssineliö 2 x 2 cm. 
 
Lehtien herbivorivioitus (damage index, DI) määritettiin metodilla, jossa 
vioitusindeksi DI vaihtelee välillä 0 – 100. Vioitusindeksi lasketaan kertomalla 
keskimääräinen vaurioluokka A (lehden vioittunut pinta-ala) sekä vioittuneiden 
lehtien osuus B (vioittuneiden osuus kaikista lehdistä) (Taulukko 1). 
(2) 




Vioitusindeksi laskettiin lehtikarikkeesta, jotta saatiin selville lopullinen vioitus 
koko kesän ajalta. Analyysin teki Tarja Silfver Helsingin yliopistosta. 
 
Taulukko 1. Herbivorivioitusindeksin laskemiseen käytetyn vaurioluokan ja 
vioittuneiden lehtien osuuden luokitteluperiaatteet (Fritz ym. 1998). 
A     B   
Luokka Vaurioluokka   Luokka Vioittuneiden osuus 
0 0 %   0 0 % 
1 1 - 4 %   1 1 - 25 % 
5 5 - 20 %   2 26 - 50 % 
25 21 - 100 %   3 51 - 75 % 
      4 76 - 100 % 
 
Vioituksen määritystä varten valitsin satunnaisesti jokaisesta puusta 20-40 lehteä, 
mutta vähintään 10. Mikäli puusta oli kerätty kesällä tai syksyllä alle 10 lehteä, 
niistä tehtiin ainoastaan vesipitoisuuden määritys ja LECO-analyysi. Mikäli 
puusta oli kerätty 10-20 lehteä, puolet lehdistä käytettiin vesipitoisuuden 






Lehtien ominaisuuksien vaikutusta karikkeen massahäviöön ja typen 
vapautumiseen tarkastelin maatumiskokeella, jonka toteutin petrimaljakokeena 
laboratorio-olosuhteissa. Keräsin koetta varten maata 12.11.2014 LUKE:n 
koealalta Lopen Haapastensyrjältä (60°36’N, 24°24’E). Poistin kerätystä maasta 
huuhtoutumis- ja humuskerroksen (ylin 5 cm) ja seuloin maan (silmäkoko 8 mm), 
jotta koostumus olisi mahdollisimman tasaista ja suurimmat maaperäeläimet olisi 
poistettu (suuret maaperäeläimet aiheuttavat maljakokeessa satunnaisesti 
esiintyessään suurta vaihtelua). Seulottua maata kerääntyi n. 60 litraa ja sen 
kosteus oli 35 % tuoremassasta (34,6±1,8 %, n=5). Lopen koealalla maa on 
jääkauden jälkeistä lajiutunutta hiekkamaata, jota peittää muutaman senttimetrin 




paksuinen humuskerros (Mikola ym. 2014). Mineraalimaan pH on 5,2 μg/g, 
epäorgaanisen typen (N) pitoisuus 0,1 μg/g ja epäorgaanisen fosforin pitoisuus 0,1 
μg/g kuivaa maata (Mikola ym. 2014).  
 
Punnitsin kullekin petrimaljalle (Ø 9 cm) 30 g (± 0,3 g) maata, jonka tasoitin 
kerrokseksi maljan pohjalle. Maaperän päälle asetin kiekkomaisen nylonverkon 
(Ø 9 cm, silmäkoko 1 mm). Poimin jokaisesta karikenäytteestä (Kolari n=74, 
Joensuu n=78, Tuusula n=59) satunnaisesti n. 7 lehteä niin, että jokaiselle maljalle 
tuli pinta-alaltaan mahdollisimman saman verran lehtiä. Kokonaispinta-ala 
kuitenkin vaihteli jonkin verran, sillä lehtien koossa oli huomattavia 
kasvupaikkojen välisiä eroja. Kolarista jäi puuttumaan 6 puuta, joiden 
karikepussit olivat irronneet ja hävinneet ennen keräystä. Joensuun 
karikenäytteistä jouduin hylkäämään kaksi näytettä analysointivaiheessa 
tapahtuneen merkintävirheen vuoksi. Tuusulan koealan joissakin puissa lehtiä oli 
niin vähän, ettei niitä riittänyt sekä karikkeen C/N-määritykseen että 
maatumiskokeeseen ja koska C/N-analyysi oli prioriteettilistalla ensimmäisenä, 
puut jäivät puuttumaan maatumiskokeesta. Ennen maljoille laittoa tasasin lehtien 
märkyyttä ja kuivasin lehtien pinnalta käsipyyhepaperilla suurimman osan 
vedestä.  Suljin petrimaljat sähköteipillä kosteuden haihtumisen estämiseksi. 
Punnitsin suljettujen maljojen kokonaispainon ja seurasin veden haihtumista 
kokonaispainon muutoksella kuukauden välein. Tarvittaessa lisäsin maljoille 
pipetillä hanavettä maaperän kosteuspitoisuuden ylläpitämiseksi. Lisäksi avasin 
kaikkien maljojen kannet veden lisäyksen yhteydessä, jotta happipitoisuuden 
lasku ei häiritsisi hajotustoimintaa. 
 
Pidin maljoja inkubointikaapissa kolme kuukautta (1.12.2014 – 6.3.2015). 
Lämpötila kaapissa simuloi kasvukauden aikaista yö- ja päivälämpötilan vaihtelua 
(10 °C, 8h ja 20 °C, 16 h). Määritin maatuneista lehdistä kuivamassan (70 °C, 48 
h), C- ja N-pitoisuuden ja laskin massahäviön (Kaava 3).  Laskin jokaiselle 
maljalle maatuvien lehtien kuivapainon vähentämällä aikaisemmin mitatun 
karikkeen vesipitoisuuden osuuden maljoille asetettujen lehtien tuorepainosta. 
 




Massahäviö (% kuivapainosta) = [
Mloppu
Malku
]  × 100  
jossa 
Malku= lehtien kuivapaino ennen maatumiskoetta 
Mloppu= maatuneiden lehtien kuivapaino maatumiskokeen jälkeen 
Massahävikin ja typpipitoisuuden muutoksen avulla laskin karikkeesta 
vapautuneen typen määrän (Kaava 4). 











a= karikkeen typpipitoisuus maljakokeen alussa (% kuiva-aineesta) 
b= karikkeen typpipitoisuus kokeen jälkeen 
c= karikkeen prosentuaalinen massahäviö 
 
Kaavan tuottama yksikkö on mg N/g kuivaa kariketta. Positiivinen arvo kertoo 
typen vapautumisesta (mineralisoituminen), kun taas negatiivisen arvo kertoo 
typen sitoutumisesta (immobilisoituminen) (Lehikoinen 2015). 
 
 
2.5 Tilastolliset analyysit 
 
Analysoin aineiston SPSS-ohjelmalla (IBM®SPSS®Statistics, Version 24). 
Kasvupaikan ja alkuperän vaikutusta pituuskasvuun, typpitalouteen, 
typpitalouteen ja herbivorivioitukseen tarkastelin kaksisuuntaisilla ANOVA-
malleilla. Mikäli kasvupaikan ja alkuperän yhdysvaikutusta ilmeni, testasin 
kasvupaikkojen välisiä eroja alkuperien sisällä ja alkuperien välisiä eroja 
kasvupaikkojen sisällä yksisuuntaisilla ANOVA-malleilla (Post hoc- testi; 
Student-Newman-Keuls, tulokset Liitteessä 1). Genotyyppi oli malleissa 
alkuperän sisällä ns. ”nested”-muuttujana, mutta en pohdi genotyypin vaikutusta 
tarkemmin. Aineisto ei ollut normaalisti jakautunut (Shapiro-Wilk, p<0,05), mutta 
varianssien yhtäsuuruus (Levenen testi p>0,05) toteutui kaikilla muilla muuttujilla 
kuin pituuskasvussa ja typen mineralisaatiossa. Varianssien yhtäsuuruuden 








Siirron vaikutusta pituuskasvuun, typpitalouteen, lehtien ominaisuuksiin ja 
herbivorivioitukseen tarkastelin myös ANOVA:lla. Kasvupaikka, alkuperä ja 
genotyyppi alkuperän sisällä ns. ”nested”-muuttujana olivat myös malleissa 
mukana. Jotta pystyin analysoimaan toisen asteen vastetta (eli testaamaan 
paraabeli-hypoteesia), korotin pohjois-etelä-suuntaisen siirtymän toiseen 
potenssiin ja käytin saatua muuttujaa selittävänä muuttujana. Oletuksena oli, ettei 
siirtymän vaste ole aina lineaarinen. Herbivorivioituksen, lehtialaindeksin ja 
vesipitoisuuden aineisto ei täyttänyt normaalisuuden ehtoja. Aineiston 
muutoksista ei ollut apua, joten käytin analysoinnissa alkuperäisiä arvoja. 
Aineiston muunnokset olisivat voineet myös heikentää toisen asteen 
kumpumaisen vasteen havaitsemista. Pituuskasvun, herbivorivioituksen ja 
vesipitoisuuden aineistot eivät täyttäneet varianssin homogeenisuusehtoa eivätkä 
normaalisuusehtoa siirron vaikutuksia tarkasteltaessa. Maatumisprosessia 
tarkasteltaessa typen vapautumisen aineisto ei täyttänyt varianssin 
homogeenisuusehtoa eikä normaalisuuden ehtoja. 
 
Rauduskoivun lehtien kemiallisten ja fyysisten ominaisuuksien ja 
herbivorivioituksen keskinäistä yhteyttä sekä niiden yhteyttä 





3.1 Puiden kasvu ja typpitalous 
 
Alkuperällä ja kasvupaikalla oli tilastollisesti merkitsevä yhdysvaikutus (P<0,001) 
rauduskoivujen pituuskasvuun (Taulukko 2, Kuva 4). Yhdysvaikutus on pääosin 
seurausta siitä, että eteläiset alkuperät (Loppi ja Vehmersalmi) kasvoivat Tuusulan 
kasvupaikalla 53 % paremmin ja Joensuun kasvupaikalla 44 % paremmin kuin 
pohjoiset alkuperät (Kittilä ja Posio), kun taas Kolarin kasvupaikalla kasvu oli 
tasaisempaa ja pohjoisista alkuperistä ainoastaan Kittilän alkuperien pituuskasvu 
oli merkitsevästi eteläisiä alkuperiä heikompaa. Puiden pituuskasvu heikkeni, kun 




niitä siirrettiin pohjoiseen tai etelään alkuperäiseltä kasvupaikaltaan (tilastollisesti 
merkitsevä toisen asteen vaste; Taulukko 3, Kuva 5). 
 
Taulukko 2. ANOVA-testi (F- ja P-arvot) alkuperän, kasvupaikan ja genotyypin 
vaikutuksesta rauduskoivun kasvuun, typpitalouteen, lehtiominaisuuksiin ja 
herbivorivioitukseen. 
    
Alkuperä Kasvupaikka Genotyyppi 
Alkuperä x 
kasvupaikka     
    F P F P F P F P 
Pituuskasvu 19,15 <0,001 339,32 <0,001 4,51 <0,001 18,10 <0,001 
Vihreät lehdet N % 4,16 0,31 140,13 <0,001 4,02 <0,001 3,17 0,005 
N takaisinotto 3,72 0,042 106,91 <0,001 3,26 0,001 11,14 <0,001 
Karike N % 8,50 0,003 84,70 <0,001 3,57 <0,001 10,74 <0,001 
Herbivorivioitus 0,55 0,655 0,50 0,606 1,52 0,121 0,88 0,513 
Vihreät lehdet vesi % 2,21 0,139 268,69 <0,001 1,98 0,028 6,76 <0,001 
SLA 3,18 0,063 0,21 0,808 0,95 0,497 0,68 0,666 
 
 
Taulukko 3. Rauduskoivun kasvun, typpitalouden, lehtiominaisuuksien ja 
herbivorivioituksen lineaarinen ja toisen asteen vaste alkuperien pohjois-etelä-
suuntaiseen siirtoon (taulukosta puuttuvat malleissa mukana olleet kasvupaikka, 
alkuperä ja genotyyppi alkuperän sisällä ns. ”nested”-muuttujana). 
  Lineaarinen vaste Toisen asteen vaste 
  
  
F P F P 
Pituuskasvu 216,38 <0,001 315,14 <0,001 
Vihreät lehdet  N % 204,64 <0,001 0,54 0,462 
N takaisinotto % 17,93 <0,001 21,33 <0,001 
Karike N % 7,40 0,007 25,37 <0,001 
Herbivorivioitus 0,002 0,967 0,31 0,577 
Vihreät lehdet vesi % 45,97 <0,001 32,90 <0,001 
Vihreät lehdet SLA 0,56 0,455 0,06 0,807 
 








Kuva 5. Pohjois-etelä-suuntaisen siirron vaikutus puiden pituuskasvuun. 
 
Kasvupaikalla ja alkuperällä oli tilastollisesti merkitsevä yhdysvaikutus myös 
vihreiden lehtien typpipitoisuuteen (p=0,005), typen takaisinottotehokkuuteen 
(p<0,001) ja karikkeen typpipitoisuuteen (p<0,001) (Taulukko 2, Kuva 6). 
Vihreiden lehtien typpipitoisuus oli yleisesti ottaen sitä pienempi mitä 
eteläisemmästä kasvupaikasta oli kyse (Kuva 6A), mutta eteläisten alkuperien N 
% ei eronnut Tuusulan ja Joensuun kasvupaikkojen välillä. Kittilän alkuperien N 
















































  Pohjoinen    Etelä 




Joensuun kasvupaikoilla ja Posion alkuperien N % muiden alkuperien 
typpipitoisuutta pienempi Tuusulan kasvupaikalla (Kuva 6A). Vihreiden lehtien N 
% kasvoi lineaarisesti pohjoiseen ja pieneni etelään päin siirrettäessä 
(tilastollisesti merkitsevä lineaarinen vaste; Taulukko 2, Kuva 6A). 
 
Typen takaisinottotehokkuus oli kaikilla alkuperillä heikointa Tuusulan 
kasvupaikalla (Kuva 6B). Pohjoisten alkuperien typen takaisinotto heikkeni mitä 
eteläisemmästä kasvupaikasta oli kyse, kun taas eteläisten alkuperien takaisinotto 
oli tehokkainta Joensuun kasvupaikalla. Lopen alkuperillä typen takaisinotto oli 
muihin alkuperiin verrattuna heikompaa Kolarissa, mutta parempaa tai 
tasavertaista Joensuun ja Tuusulan kasvupaikoilla (Kuva 6B). Karikkeen N % oli 
sitä pienempi mitä eteläisemmästä alkuperästä oli kyse Joensuun ja Tuusulan, 
mutta ei Kolarin kasvupaikalla. Karikkeen typpipitoisuus oli suurin Tuusulassa ja 
pienin Joensuussa, paitsi loppilaisilla alkuperillä, joiden suurin N % löytyi 
Kolarista (Kuva 6C). Typen takaisinottotehokkuus heikkeni ja karikkeen 
typpipitoisuus kasvoi alkuperiä etelään ja pohjoiseen päin siirrettäessä 
(tilastollisesti merkitsevä toisen asteen vaste, Taulukko 2, Kuvat 7B ja 7C). 




Kuva 6. Rauduskoivun alkuperien A) vihreiden lehtien typpipitoisuus (n=15-20), 
B) typen takaisinottotehokkuus (n=14-20) sekä C) karikkeen typpipitoisuus 










































































    Kolari                   Joensuu                 Tuusula 
 





Kuva 7. Pohjois-etelä-suuntaisen siirron vaikutus A) vihreiden lehtien 
typpipitoisuuteen, B) typen takaisinottotehokkuuteen ja C) karikkeen 
typpipitoisuuteen. 
 
Pituuskasvu ei korreloinut vihreiden lehtien typpipitoisuuden kanssa (Kuva 8A), 
mutta korreloi positiivisesti typen takaisinoton (Kuva 8B) ja negatiivisesti 








































































ja typen takaisinottotehokkuuden välillä oli positiivinen korrelaatio (Kuva 9A) ja 
takaisinottotehokkuuden ja karikkeen typpipitoisuuden välillä negatiivinen 
korrelaatio (Kuva 9B). 
 
Kuva 8. Pituuskasvun ja A) vihreiden lehtien typpipitoisuuden, B) typen 
takaisinottotehokkuuden sekä C) karikkeen typpipitoisuuden välinen korrelaatio. 
 
 
Kuva 9. A) Vihreiden lehtien typpipitoisuuden ja typen takaisinottotehokkuuden 






















































































































3.2 Lehtiominaisuudet ja herbivorivioitus 
 
Kasvupaikalla ja alkuperällä ei ollut tilastollisesti merkitsevää vaikutusta lehtien 
herbivorivioitukseen (Taulukko 2, Kuva 10A) tai lehtialaindeksiin (Taulukko 2, 
Kuva 10B). Vioitus ja lehtialaindeksi eivät myöskään reagoineet kasvupaikan 
siirtoon (Taulukko 3, Kuva 11A ja 11B). Sen sijaan, kasvupaikalla ja alkuperällä 
oli tilastollisesti merkitsevä yhdysvaikutus vihreiden lehtien vesipitoisuuteen 
(Taulukko 2, Kuva 10C). Vesipitoisuus oli kaikilla alkuperillä pienin Tuusulan ja 
suurin Joensuun kasvupaikalla, lukuun ottamatta Vehmersalmen alkuperiä, joiden 
vesipitoisuus oli korkein Kolarin kasvupaikalla. Kuitenkin, ainoastaan Kittilän 
alkuperillä Joensuun kasvupaikan vesipitoisuus oli merkitsevästi muita alkuperiä 
korkeampi. Vihreiden lehtien vesipitoisuus laski alkuperiä etelään tai pohjoiseen 
päin siirrettäessä (tilastollisesti merkitsevä toisen asteen vaste, Taulukko 3, Kuva 
11C). 
 




Kuva 10. Alkuperien A) herbivorivioitus (n=6-20), B) lehtialaindeksi (n=15-20) 




























































































Kuva 11. Pohjois-eteläsuuntaisen siirron vaikutus A) herbivorivioitukseen, B) 
lehtialaindeksiin sekä C) vihreiden lehtien vesipitoisuuteen. 
 
Herbivorivioitus ei korreloinut vihreiden lehtien N-pitoisuuden (Kuva 12A) tai 
vesipitoisuuden kanssa (Kuva 12C), mutta korreloi heikon negatiivisesti 






















































































  Pohjoinen    Etelä 
 




positiivisesti pituuskasvun (Kuva 13A), vihreiden lehtien N-pitoisuuden (Kuva 
13B) ja typen takaisinottotehokkuuden (Kuva 13C) kanssa. 
 
Kuva 12. Herbivorivioituksen ja A) vihreiden lehtien typpipitoisuuden, B) 






















Vihreät lehdet N (%)






















Vihreät lehdet vesi (%)





























Kuva 13. Vihreiden lehtien vesipitoisuuden ja A) pituuskasvun, B) vihreiden 
lehtien N-pitoisuuden ja C) typen takaisinottotehokkuuden välinen korrelaatio. 
 
 
3.3 Karikkeen massahäviö ja typen vapautuminen 
 
Koivujen alkuperällä oli tilastollisesti merkitsevä vaikutus karikkeen 
massahäviöön (Taulukko 4, Kuva 14A). Pohjoisten alkuperien massahäviö oli 
suurinta ja eteläisten alkuperien pienintä. Karikkeesta vapautuvan typen määrään 
koivujen alkuperällä tai kasvupaikalla ei ollut tilastollisesti merkitsevää vaikutusta 
(Taulukko 4, Kuva 14B).  
 
Taulukko 4. ANOVA-testi (F- ja P-arvot) alkuperän, kasvupaikan ja genotyypin 
vaikutuksesta maatuneen karikkeen massahäviöön ja typen vapautumiseen. 
    
Alkuperä Kasvupaikka Genotyyppi 
Alkuperä x 
kasvupaikka     
    F P F P F P F P 
Massahäviö 4,49 0,022 0,31 0,734 1,34 0,199 1,00 0,427 















































Vihreät lehdet N (%)
























C) r=  0,59 
P< 0,001 




Kuva 14. Eri kasvupaikoilta kerätyn karikkeen A) massahäviö (keskiarvo ± 
keskiarvon keskivirhe, n=8-20) ja B) typen vapautuminen (n=8-20) 
inkubaatiokokeessa. 
 
Karikkeen massahäviö korreloi positiivisesti karikkeen typpipitoisuuden kanssa 
(Kuva 15A), mutta ei korreloinut herbivorivioituksen tai lehtialaindeksin kanssa 
(Kuva 15B ja 15C). Karikkeen typpipitoisuus ja lehtien SLA ja herbivorivioitus 
eivät korreloineet karikkeesta vapautuvan typen kanssa (Kuva 15D – F). 
Karikkeen massahäviö ja typen vapautuminen eivät myöskään korreloineet 




















































  Kolari                   Joensuu                Tuusula 
A) 
B) 




Kuva 15. Maatuneen karikkeen massahäviön ja A) karikkeen typpipitoisuuden, 
B) herbivorivioituksen ja C) vihreiden lehtien lehtialaindeksin välinen korrelaatio 
sekä maatumisen aikana karikkeesta vapautuneen typen määrän ja D) karikkeen 








































































































































Vihreät lehdet SLA (mm2/mg)
A) 
B) 
















































4 Tulosten tarkastelu 
 
Halusin tutkimuksessani selvittää, ovatko rauduskoivun elinvoimaisuutta 
ilmentävät ominaisuudet parhaimmillaan alkuperäisellä kasvupaikalla. Lisäksi 
halusin selvittää, onko tällä vaikutusta muodostuvan lehtikarikkeen 
maatumisprosesseihin.  
 
Tutkimuksessani havaitsin, että rauduskoivun pituuskasvu ja typen takaisinotto 
ovat parhaimmillaan alkuperäisellä kasvupaikalla. Elinympäristön muutos 
heikensi typen takaisinottotehokkuutta, joka paransi muodostuvan lehtikarikkeen 
laatua ja lisäsi maatuvan karikkeen massahäviötä. Tulokseni osoittavat, että 
elinympäristön muutokset voivat heijastua ennustettavasti ekosysteemin 
toimintaan sekä perustuotannon että karikkeen laadun muutoksina.  
 
 
4.1 Kasvupaikan vaikutus pituuskasvuun ja typpitalouteen  
 
Common garden -koealojen kasvuolosuhteet poikkesivat toisistaan vuotuisen 
lämpösumman, keskilämpötilan ja kasvukauden pituuden lisäksi myös maaperän 
ravinnepitoisuuksien osalta. Kolarin kasvupaikka oli vanhaa maatalousmaata, 
Joensuussa koivut kasvoivat kasvitieteellisessä puutarhassa ja Tuusulan koeala oli 
raivattu entiseen metsänpohjaan. Fosforipitoisuus oli Kolarin, Joensuun ja 
Tuusulan kasvupaikalla 20,8, 8,5 ja <1,5 mg/l, liukoisen typen määrä 7,6, 11,8 ja 
<7,0 kg/ha, ja maaperän pH 4,9 – 5,5, 6,0 – 6,1 ja 4,6 – 4,7 (Heimonen ym. 2015). 
Näiden mittausten perusteella Tuusulan kasvupaikka oli ravinneköyhin ja 
happamin. Tämä näkyykin omissa tuloksissani kaikkien alkuperien heikompana 
pituuskasvuna Tuusulan kasvupaikalla. Aluskasvillisuus oli myös runsainta 
Tuusulassa ja suurempi lajienvälinen kilpailu saattoi heikentää ravinteiden 
saatavuutta (Bardgett & Wardle 2010) ja puiden pituuskasvua (Mikola ym. 2014).  
 
Eteläisten alkuperien pituuskasvu oli Tuusulan ja Joensuun kasvupaikoilla 40-50 
% parempaa pohjoisiin alkuperiin verrattuna, mutta Kolarin kasvupaikalla 




eteläisten alkuperien pituuskasvu oli enää 12 % parempaa. Tämän ilmiön taustalla 
on todennäköisesti eteläisten ja pohjoisten alkuperien erilainen reagointi 
päivänpituuteen kasvukauden aikana (Li ym. 2003; Savolainen ym. 2007). 
Pohjoisilla kasvupaikoilla (66,5° pohjoispuolella) aurinko paistaa keskikesällä 
läpi yön (keskiyön auringoksi tai polaaripäiväksi kutsuttu ilmiö), kun taas 
eteläisillä kasvupaikoilla kasvukausi voi jatkua pitkään päivänpituuden 
lyhenemisestä huolimatta (Ilmatieteenlaitos 2016: Vuodenajat). Pohjoiset 
alkuperät lopettavat eteläisillä kasvupaikoilla kasvunsa eteläisiä alkuperiä 
aikaisemmin, vaikka olosuhteet esimerkiksi lämpötilan ja ravinteiden osalta eivät 
kasvua rajoittaisikaan sillä päivän lyhentyminen on niille signaali talven tulosta 
(Li ym. 2003). Kolarin kasvupaikalla mikään alkuperistä ei sen sijaan saanut 
selkeää kasvuetua: pohjoisten alkuperien kasvua rajoitti päivänpituuden 
lyheneminen ja eteläisiä alkuperiä lämpötilan nopea lasku päivänpituuden 
lyhentyessä. Vuotuinen lämpösumma oli tutkimusvuotena Tuusulassa n. 1630 
°Cvrk, Joensuussa n. 1400 °Cvrk ja Kolarissa n. 970 °Cvrk. 
 
Vihreiden lehtien N % on yhteydessä kasvukauden aikaiseen ravinteiden 
saatavuuteen (Chapin & Moilanen 1991; del Arco ym. 1991; Bardgett & Wardle 
2010), mikä näkyi kaikilla alkuperillä pienimpänä typpipitoisuutena Tuusulan 
vähäravinteisella kasvupaikalla. Vihreiden lehtien N % laski pohjoisesta etelään 
mukaillen kasvupaikkojen ravinteisuutta. Vihreiden lehtien keskiarvoinen N % 
(2,55 %) vastaa kuitenkin hyvin aikaisempia rauduskoivulta mitattuja 
typpipitoisuuksia (Silfver ym. 2007; Mikola ym. 2014) ja vaikka eri alkuperien 
väliset vihreiden lehtien typpipitoisuuserot tietyllä kasvupaikalla olivat 
tilastollisesti merkitseviä, ne olivat suhteellisen pieniä (N % Kittilä 2,75±0,06, 
Posio 2,49±0,05, Vehmersalmi 2,48±0,04 ja Loppi 2,50±0,04). 
 
Tehokas typen takaisinotto ruskaantuvista lehdistä voi lisätä puiden 
elinvoimaisuutta ravinneköyhissä olosuhteissa, koska ne eivät tällöin ole yhtä 
riippuvaisia typen otosta maaperästä (Aerts 1996; Millard & Grelet 2010). 
Kasvupaikkojen erilainen ravinnetaso heijastui typen takaisinottoon omassa 
tutkimuksessani, mutta päinvastaisella tavalla kuin oletin. Typen 




takaisinottotehokkuus oli kaikilla alkuperillä heikointa vähäravinteisella Tuusulan 
kasvupaikalla. Tämä ei tue teoriaa ravinteiden tehokkaasta varastoimisesta 
ravinneköyhissä olosuhteissa. Yhteyttä maaperän ravinteisuuden ja typen 
takaisinottotehokkuuden välillä onkin tarkasteltu useissa tutkimuksissa eri 
lehtipuulajeilla, ristiriitaisin tuloksin (Chapin & Moilanen 1991; del Arco ym. 
1991; Aerts 1996; Côte ym. 2002; Li ym. 2010), eikä yksiselitteistä vastausta 
maaperän ominaisuuksien vaikutuksista takaisinottotehokkuuteen ole. 
Huomattavaa on, että vaikka maaperän ominaisuudet vaikuttivat selkeästi 
vihreiden lehtien typpipitoisuuteen omassa tutkimuksessani, vastaavaa lineaarista 
vastetta ei enää löytynyt typen takaisinottotehokkuudessa. Typen 
takaisinottotehokkuus heikkeni, kun alkuperiä siirrettiin alkuperäiseltä 
kasvupaikalta pohjoiseen tai etelään, mikä kertoo takaisinoton olevan paikallinen 
sopeuma, joka heikkenee elinympäristön muuttuessa.  
 
 
4.2 Rauduskoivun pituuskasvun ja typpitalouden yhteys  
 
Tulokseni perusteella näyttää siltä, että typen takaisinottotehokkuus heikkenee 
elinympäristön olosuhteiden muuttuessa ja että tällä on merkittävä vaikutus 
muodostuvan karikkeen kemiallisiin ominaisuuksiin. Typen takaisinottotehokkuus 
jäi tutkimuksessani yleisesti alle 50 %:n, lukuun ottamatta Lopen alkuperiä 
Joensuun kasvupaikalla (takaisinottotehokkuus n. 50 %). Typen 
takaisinottotehokkuuden on havaittu olevan lehtipuilla yleisesti noin 50 % (Aerts 
1996; Killingbeck 1996). Tarkasteltaessa eri lehtipuulajeja takaisinotettavan typen 
osuus vaihtelee, ja oli esimerkiksi metsähaavalla (Populus tremula) 80 % 
(Keskitalo ym. 2005), rauduskoivulla n. 55 % (Uri ym. 2007) ja amerikanpyökillä 
(Fagus grandifolia Ehrh.) n. 60 % (Côte ym. 2002). Toisaalta, kun Chapin ja 
Moilanen (1991) tarkastelivat paperikoivun (B. papyrifera) 
takaisinottotehokkuutta, arvo vaihteli 25 ja 81 %:n välillä. Suuri vaihtelu 
tutkimuksien välillä voi johtua erilaisista tutkimusasetelmista: toiset ovat tutkineet 
yleisesti lehtipuiden takaisinottoa, toiset yhden lajin sisäistä vaihtelua 
takaisinottotehokkuudessa. Typen takaisinottotehokkuus voi vaihdella myös 




yksilöittäin vuosien välillä (Aerts 1996; Killingbeck 1996) ja 
takaisinottotehokkuuteen vaikuttavat abioottiset ja bioottiset ympäristötekijät 
voivat olla moninaisia (mm. Aerts 1996; Nordell & Karlsson 1995; Côte ym. 
2002). 
 
Tulosteni perusteella typen takaisinottotehokkuus on sitä suurempi mitä suurempi 
on vihreiden lehtien N %. Aikaisemmat tulokset vihreiden lehtien 
typpipitoisuuden ja typen takaisinottotehokkuuden välisestä positiivisesta 
korrelaatiosta ovat olleet joko puolesta (Nordell & Karlsson 1995) tai vastaan (del 
Arco ym. 1991; Côte ym. 2002; Niinemets & Tamm 2005). Vihreiden lehtien 
suurempi N % mahdollistaa lähtökohtaisesti määrällisesti suuremmat 
takaisinotettavan typen varannot (Nordell & Karlsson 1995; Côte ym. 2002), 
mutta tämä ei välttämättä johda tehokkaampaan takaisinottoon: vaikka suuresta 
typpivarannosta otettaisiin määrällisesti enemmän typpeä varastoon, voi 
takaisinottotehokkuus eli prosentuaalinen osuus lähtötasosta jäädä heikommaksi 
kuin pienemmän N-pitoisuuden lehdessä (Côte ym. 2002).  
 
Killingbeck (1996) julkaisikin vaihtoehtoisen teorian perinteisen typen 
takaisinottotehokkuuden tarkastelun rinnalle, ns. takaisinoton pienimmän 
pitoisuuden tason (ultimate potential resorption). Teorian mukaan 
kasvumuodoille (lehtipuut, havupuut, jne.) voitaisiin määrittää se pienimmän 
typpipitoisuuden taso, joka on mahdollista jättää lakastuviin lehtiin. Mikäli 
kasvukauden aikana tuotettujen vihreiden lehtien typpipitoisuus olisi jo alkujaan 
pienempi, olisi myös takaisinottotehokkuus vähäisempää, sillä pienin mahdollinen 
pitoisuustaso lakastuvissa lehdissä saavutetaan nopeammin. Tämä teoria tukisi 
omia tuloksiani, sillä takaisinottotehokkuus oli sitä heikompaa mitä vähemmän 
lehdet alkujaan sisälsivät typpeä, eli pienin mahdollinen pitoisuustaso lehdissä 
saavutettiin kenties nopeammin. Lehtipuilla pienin mahdollinen saavutettava 
vihreiden lehtien typen pitoisuustaso on Killingbeckin (1996) mukaan 3 – 7 mg 
N/g ja Côte ym. (2002) mukaan 3,2 mg N/g. Voidaanko kuitenkaan olettaa, että 
kaikilla lehtipuilla tai saman lajin  eri elinympäristöissä kasvavilla yksilöillä typen 
pienin mahdollinen pitoisuustaso on sama huolimatta  typen pitoisuuden 




lähtötasosta tai ympäristöolosuhteista? Lisäksi, vihreiden lehtien N % ei 
vaihdellut eri kasvupaikkojen välillä yhtä dramaattisesti kuin 
takaisinottotehokkuus, mikä viittaa siihen, että typen takaisinottotehokkuuteen 
vaikuttaa enemmän jokin muu tekijä kuin vihreiden lehtien N %. Joidenkin 
tutkimusten mukaan puun suurempi koko ja solukkotilavuus mahdollistavat 
suurempien typpimäärien varastoinnin (Millet ym. 2005; Millard & Grelet 2010). 
Tällöin typen takaisinottotehokkuus ei olisi riippuvainen vihreiden lehtien N 
%:sta vaan varastosolukon suuruudesta. Omissa tuloksissani pituuskasvu ja typen 
takaisinottotehokkuus noudattavatkin lähes identtistä kuviota. Onko typen 
parempi takaisinotto seurausta siitä, että puun suurempi fyysinen koko 
mahdollistaa suuremman varastosolukon vai kasvavatko puut, joilla on 
tehokkaampi typen takaisinotto, paremmin? Tätä on vaikea tulosteni perusteella 
päätellä. 
 
Havaitsemani keskiarvoinen karikkeen N % (1,62±0,02 %) on korkeampi kuin 
aiemmin raportoidut arvot (1,22±0,03 %; Silfver ym. 2015). Tulokseni osoittavat, 
että mitä tehokkaampaa on typen takaisinotto, sitä vähemmän muodostuvaan 
karikkeeseen jää typpeä. Killingbeckin (1996) mukaan lehtipuilla typen 
takaisinotto on täydellistä, kun muodostuvan karikkeen N % on alle 0,7 ja 
epätäydellistä, kun N % on yli 1. Omassa kokeessani mikään alkuperistä ei 
saavuttanut yhdelläkään kasvupaikalla täydellistä takaisinottoa. Ne ravinteet, jotka 
jäävät lehtiin, päätyvät ravinnekiertoon lehtikarikkeen muodossa (Bardgett & 
Wardle 2010). Karikkeen täytyy hajota ja mineralisoitua, jotta ravinteet ovat 
jälleen kasveille käyttökelpoisia. Prosessi voi kestää vuosia (Berg 2000), joten 
lehtien lakastumisen voi ajatella olevan lyhyellä aikavälillä puulle ravinnehäviö 
(Hagen-Thorn ym. 2006). Tämä selittäisi positiivisen korrelaation typen 
takaisinottotehokkuuden ja pituuskasvun välillä ja edelleen negatiivisen 
korrelaation karikkeen N % ja pituuskasvun välillä: mitä tehokkaammin typpi 
varastoidaan syksyllä, sitä enemmän sitä on saatavilla kasvuun seuraavan 
kasvukauden alkaessa. Ja toisaalta, mitä enemmän karikkeessa on typpeä 
heikentyneen takaisinoton seurauksena, sitä suurempi ravinnehäviö ja kasvua 
heikentävä tekijä se on puulle. 




Kasvupaikkojen väliset erot päivänpituudessa heijastuivat tutkimuksessani 
pituuskasvuun: pohjoisilla alkuperillä pituuskasvu oli eteläisillä kasvupaikoilla 
noin puolet eteläisiä alkuperiä heikompaa. Pohjoiset alkuperät aloittavat talveen 
sopeutumisen pidemmässä päivässä kuin eteläiset alkuperät (Li ym. 2003), jolloin 
niiden kasvukausi jää eteläisillä kasvupaikoilla lyhyemmäksi ja kasvu 
heikommaksi. Sen sijaan päivänpituuden vaikutukset typen 
takaisinottotehokkuuteen eivät vastanneet oletuksiani, sillä pohjoisten alkuperien 
typen takaisinottotehokkuus oli heikointa ja eteläisiin alkuperiin verrattuna jopa n. 
50 % heikompaa Tuusulan kasvupaikalla. Oletin typen takaisinottotehokkuuden 
olevan pohjoisilla alkuperillä suurempi eteläisillä kasvupaikoilla, koska pohjoiset 
alkuperät aloittavat talveen sopeutumisen eteläisiä alkuperiä aikaisemmin (Li ym. 
2003). Näin ei kuitenkaan ollut. Päivänpituuden ja lämpötilan lasku aloittaa 
ruskaantumisen, joka on geneettisesti ja hormonaalisesti säädelty lehtisolujen 
vanhenemisprosessi (Valjakka ym. 1999; Lamberts ym. 2008: 385 – 397). 
Ruskaantumisessa soluorganellit, kuten runsaasti typpeä sisältävät viherhiukkaset 
eli kloroplastit hajotetaan entsymaattisesti. Rubisco-entsyymi, muut 
kloroplastiproteiinit sekä makromolekyylit, kuten solukalvon lipidit eli rasva-
aineet, proteiinit ja nukleiinihapot hajotetaan, jolloin lehtiin sitoutunut typpi, hiili 
ja mineraalit vapautuvat ja siirtyvät kuljetettavaksi varastosolukoihin (Keskitalo 
ym. 2005; Lamberts ym. 2008: 385 – 397). Tulokseni osoittavat, että 
rauduskoivupopulaatioiden pohjois-eteläsuuntainen siirto heikentää jotakin osa-
aluetta takaisinottoon ja ruskaantumiseen liittyvässä prosessissa, mutta aiheen 
syvempi tarkastelu vaatisi lisätutkimuksia. 
 
Vesi toimii kasvisoluissa aineenvaihduntatuotteiden, sokereiden, aminohappojen 
ja proteiinien kuljetukseen tarvittavana väliaineena (Lambers ym. 2008a), jolloin 
pienentynyt solukoiden vesi % voi heikentää mm. typen kuljetusta ja syksyistä 
takaisinottotehokkuutta (del Arco ym. 1991). Kittilän ja Posion alkuperillä oli 
Tuusulan kasvupaikalla eteläisiä alkuperiä suurempi taimikuolleisuus ja kasvavat 
puut eivät olleet kovinkaan hyväkuntoisia (Heimonen ym. 2014).  Näytteenoton 
yhteydessä havaitsin, että jo keskikesällä vihreät lehdet olivat osassa pohjoisten 
alkuperien puista kuivahtaneita ja niitä oli hyvin niukasti. On mahdollista, että 




lehdet lakastuivat kuivuuden tai kasvitautien seurauksena jo ennen typen 
takaisinottoa, mikä selittäisi Tuusulan kasvupaikan pohjoisten alkuperien heikon 
typen takaisinottotehokkuuden. Toisaalta, alkuperien välillä ei ollut eroja 




4.3 Herbivorivioitus, kasvupaikka ja lehtien ominaisuudet  
 
Oletin, että yksilöiden herbivoriresistenssi heikkenee, kun niitä siirretään 
pohjoiseen tai etelään alkuperäiseltä kasvupaikaltaan. Lisäksi oletin, että 
herbivorivioitus on suurinta korkean N pitoisuuden omaavissa lehdissä ja 
lisääntynyt herbivorivioitus heikentää muodostuvan karikkeen laatua. Tulosteni 
perusteella alkuperä ja kasvupaikka eivät selitä lehtien herbivorivioituksen 
vaihtelua koivujen välillä. Herbivorivioitus ei ollut yleisesti intensiivisempää 
eteläisellä kasvupaikalla eikä pohjoisten alkuperien vioitus ollut suurempi 
eteläisillä kasvupaikoilla. Tämä ei tue hypoteesia paikallisten koivupopulaatioiden 
sopeutumisesta paikallisiin herbivorilajeihin (Sork ym. 1993). 
Herbivoriresistenssissä on aikaisemmin havaittu geneettistä vaihtelua (Prittinen 
ym. 2003; Silfver ym. 2007; Silfver ym. 2015), mutta omassa tutkimuksessani 
genotyyppivaikutus jäi löytymättä. On epätodennäköistä, että omassa 
tutkimuksessani elinympäristömuutoksen ja geneettisen vaikutusten puuttuminen 
johtuisi vioitusten vähäisyydestä, sillä keskiarvoinen vioitusindeksi (DI, damage 
index 13±0,8) oli Silfverin ym. (2015) ja Prittisen ym. (2003) tutkimuksissa 
havaittujen vioitusten välissä. Heimonen ym. (2015) hyödynsivät omassa 
tutkimuksessaan samoja common garden -koealoja vuosina 2011-2012. Etelään 
päin siirtäminen lisäsi herbivorivioitusta ensimmäisenä tutkimusvuotena, muttei 
enää toisena. Heimosen ym. (2015) ja omat tulokseni osoittavat, että pohjois-
eteläsuuntaisella siirrolla ei ole niin suurta vaikutusta puiden vioitukseen, kuin 
voisi olettaa. Vioituksen vuosittaiseen vaihteluun saattaa vaikuttaa enemmän 
herbivorien runsauden ja lajikoostumuksen ajalliset ja paikalliset vaihtelut 
(Heimonen ym. 2014). 




Lehtien morfologisten ja kemiallisten ominaisuuksien vaikutuksista 
hyönteisherbivorian voimakkuuteen on moninaisia näkemyksiä. Herbivorien 
tiedetään suosivan lajeja, joiden lehtien N % on korkea (Bardgett & Wardle 
2010). Omassa tutkimuksessani vihreiden lehtien N % ei kuitenkaan korreloinut 
herbivoriresistenssin kanssa. Lehtialaindeksi (SLA, mg/mm2) korreloi lehden 
mekaanisten ominaisuuksien, kuten lujuuden kanssa, minkä vuoksi sitä voidaan 
pitää yhtenä hyönteisresistenssin mittarina (Caldwell ym. 2016). Hitaasti 
kasvavilla lajeilla, kuten puilla, on enemmän vaikeammin hajotettavia soluseinän 
rakenteita massayksikköä tai pinta-alaa kohti (Lamberts ym. 2008: 385 – 397; 
Caldwell ym. 2016). Toisin sanoen, panostamalla lehtien soluseinien rakenteeseen 
eli pienemmällä SLA:lla puu voi parantaa omaa mekaanista puolustautumistaan 
hyönteisherbivoreja vastaan (Caldwell ym. 2016). Siirto, alkuperä tai kasvupaikka 
ei vaikuttanut SLA:han, joten tulosteni perusteella ei voi sanoa, että siirto tekisi 
lehdistä helpommin syötäviä. SLA korreloi kuitenkin negatiivisesti 
herbivorivioituksen kanssa: mitä paksumpi lehti, sitä enemmän lehteä syötiin. 
Kasvukauden aikana lehtien kovuus lisääntyy ja samalla lehtien kemialliset 
ominaisuudet, kuten vesi- (Caldwell ym. 2016) ja sokeripitoisuus sekä fenolisten 
yhdisteiden osuus muuttuvat (Riipi ym. 2002). Haukioja ym. (2002) havaitsivat, 
että tunturimittarin (Epirrata autumnata) toukat pystyvät vapauttamaan 
tunturikoivun (B. pubescens ssp. czerepanovii) alkukesän lehtien fenolisista 
yhdisteistä ruuansulatuksessaan sokereita kasvuunsa. Loppukesän fenoliset 
yhdisteet eivät ole yhtä helposti hajotettavia, joten toukat syövät enemmän lehtiä 
täyttääkseen ravinnontarpeensa (Haukioja ym. 2002). Sama ilmiö saattaa selittää 
myös omaa havaintoani herbivorivioituksen ja SLA:n välisestä negatiivisesta 
korrelaatiosta; paksuja lehtiä on syötävä enemmän. Toisaalta, Haukioja ym. 
(2002) esittivät, että lehtien vesi- ja proteiinipitoisuus vaikuttavat 
herbivorivioitukseen enemmän kuin puolustusaineina pidettyjen fenolisten 
yhdisteiden pitoisuudet. Ajatuksena oli, että vesi- ja proteiinipitoiset lehdet 
täyttävät nopeammin hyönteisherbivorien ravinnon tarpeen. Vesipitoisuus ei 
kuitenkaan korreloinut tutkimuksessani lehtien vioituksen kanssa. Sen sijaan 
vesipitoisuus korreloi positiivisesti pituuskasvun, vihreiden lehtien N % ja typen 
takaisinottotehokkuuden kanssa, mikä viittaa siihen, että vesipitoisuus oli 




todennäköisemmin yhteydessä puiden elinvoimaisuuteen ja ravinteiden 
kuljetukseen (Campell ym. 2008) kuin herbivorialttiuteen. 
 
 
4.4 Massahäviöön vaikuttavat tekijät 
 
Toinen tutkimukseni päätavoitteista oli selvittää, heijastuvatko siirron vaikutukset 
edelleen muodostuvan lehtikarikkeen laatuun, sen hajoamiseen ja kariketypen 
vapautumiseen. Tulosteni perusteella maatuvan karikkeen laatu eli N % vaikutti 
merkitsevästi karikkeen massahäviöön: mitä suurempi karikkeen N %, sitä 
suurempi massahäviö. Tulokseni tukee aikaisempia havaintoja karikkeen N % ja 
massahäviön välisestä positiivisesta korrelaatiosta (mm. Melillo ym. 1982; Silfver 
ym. 2007; Manzoni ym. 2010). Huomattavaa on, että Joensuun ja Tuusulan 
kasvupaikoilta kerätyn karikkeen N % oli sitä korkeampi mitä pohjoisemmasta 
alkuperästä oli kyse, mikä on seurausta siirron kielteisestä vaikutuksesta typen 
takaisinottotehokkuuteen. Tämän tuloksen perusteella ilmaston lämpenemisen 
voisi ennustaa lisäävän karikkeen N % ja hajoamisnopeutta pohjoisissa 
populaatioissa. Toisaalta, päivänpituuden vaikutusta pohjoisten alkuperien typen 
takaisinottotehokkuuden muutoksiin ei voi myöskään täysin sulkea pois, 
vaikkakin pohjoiset alkuperät käyttäytyivät eteläisillä kasvupaikoilla päinvastoin 
kuin olisi voinut olettaa. Hyönteisherbivorien indusoiman puolustusainetuoton 
(Schweitzer ym. 2005) ja pienemmän lehtialaindeksin (Cornelissen ym. 1999) on 
aikaisemmin havaittu heikentävän karikkeen maatumista. Omassa 
tutkimuksessani massahäviö ei kuitenkaan korreloinut herbivoriresistenssin tai 
SLA:n kanssa. Korrelaation puutetta selittää se, että massahäviö oli vahvasti 
riippuvainen maatuvan karikkeen alkuperästä, kun taas herbivoriresistenssi ja 









4.5 Typen immobilisoituminen vapautumisen sijaan  
 
Tulosteni mukaan puiden alkuperä tai siirto eivät vaikuttaneet kariketypen 
vapautumiseen, vaikka ne vaikuttivat karikkeen laatuun ja massahäviöön. Typpeä 
ei vapautunut maatumisen aikana, vaan sitä sitoutui karikkeeseen. Syynä on ns. 
stoikiometrinen eli ravinnepitoisuuksien epätasapaino maaperän mikro-
organismien ravinnontarpeiden ja maatuvan karikkeen välillä (Manzoni ym. 2010; 
Xiong ym. 2014). Boreaalisten metsien kasvikarike sisältää tyypillisesti 
vähemmän typpeä kuin mikrobit kasvuunsa tarvitsevat, joten mikrobit 
immobilisoivat maaperän epäorgaanista typpeä (NH4
+ ja NO3
-) kunnes käytössä 
olevien resurssien C:N-suhde vastaa mikrobien tarpeita (Bardgett 2005; Lamberts 
ym. 2008: 255 – 258; Manzoni ym. 2010; Xiong ym. 2014). Näin mikrobien 
kasvu voi lisätä karikkeeseen, tai paremminkin sen pinnalla elävään mikrobistoon, 
sitoutuneen typen määrää.  
 
Myös maatumiskokeen kesto vaikuttaa typen vapautumiseen. Xiong ym. (2014) 
havaitsivat lähes vuoden pituisessa maatumiskokeessa (inkubointilämpötila +25 
°C), että typpeä immobilisoitui siperiankoivun (Betula platyphylla) karikkeeseen 
aina kokeen loppuun asti. Lisäksi typen immobilisoituminen oli sitä suurempaa, 
mitä vähemmän karike sisälsi alkujaan typpeä. Näin olisi voinut olettaa olevan 
myös omassa tutkimuksessani, mutta maatuvan karikkeen typpipitoisuudella ei 
ollut vaikutusta vapautuvan tai immobilisoituvan typen määrään. Xiong ym. 
(2014) tutkimuksessa maatumiskokeen olosuhteet olivat mahdollisimman 
suotuisina mikrobien toiminnalle ja he pohtivatkin, että vuoden mittaisen 
inkubaation voisi olettaa johtavan maatumisprosessin tasolle, joka voi luonnossa 
kestää vuosia. Kolmen kuukauden maatumiskokeeni vastaa todennäköisesti yhtä 
kasvukautta ja siten kuvaa hajoamisprosessin alkuvaiheita, jossa karike hajoaa, 
mutta typpeä ei vielä vapaudu (Berg 2000; Xiong ym. 2014). Tämä sopii hyvin 
yhteen havaitsemani typen immobilisaation kanssa. 
 
Tulosteni pohjalta näyttää siltä, että pohjois-eteläsuuntaisen siirron vaikutukset 
typen takaisinottotehokkuuteen heijastuvat karikkeen massahäviöön, mutta eivät 




typen vapautumiseen ainakaan hajotuksen alkuvaiheessa. Tästä voi päätellä, että 
alkuperien välillä eri kasvupaikoilla havaitut erot typen takaisinottotehokkuudessa 
eivät heijastu kovinkaan nopeasti typen saatavuuteen maaperässä. Voi kestää 
vuosia, ennen kuin maatuvasta karikkeesta vapautunut typpi on jälleen kasveille 
käyttökelpoisessa muodossa (Berg 2000), jolloin voi kestää myös vuosia ennen 






Tutkimukseni osoittaa, että rauduskoivupopulaatioiden pituuskasvu, typen 
takaisinottotehokkuus ja vihreiden lehtien vesipitoisuus ovat parhaimmillaan 
alkuperäisellä kasvupaikalla ja että pohjois-eteläsuuntainen siirto heikentää näitä 
ominaisuuksia. Koska siirrolla ei ollut vaikutusta herbivorivioitukseen, herbivoria 
ei voi selittää näitä vaikutuksia. Lisäksi, vastoin oletuksiani herbivoriresistenssi ei 
näyttänyt olevan paikallinen sopeuma eikä vioitus ollut intensiivisempää 
eteläisillä kasvupaikoilla. Tutkimukseni osoittaa, että typen takaisinottotehokkuus 
ja kasvu liittyvät toisiinsa ja että molemmat heikkenevät elinympäristön 
muuttuessa. Havaitsin myös, että rauduskoivun typen takaisinottotehokkuus 
heikkeni pohjois-etelä-siirrossa, mikä nosti kasvikarikkeen typpipitoisuutta ja 
nopeutti karikkeen massahävikkiä. Erityisesti eteläisillä kasvupaikoilla 
kasvaneiden pohjoisten alkuperien karikkeen massahäviö kasvoi typen 
heikentyneen takaisinoton myötä. Pohjois-eteläsuuntainen siirtäminen ei 
kuitenkaan vaikuttanut kariketypen vapautumiseen. Kokonaisuutena tulokseni 
viittaavat siihen, että tulevaisuuden muuttuvat ilmasto- ja ympäristöolosuhteet 
voivat heikentää puiden elinvoimaisuutta pohjoisissa ekosysteemeissä, mutta 
toisaalta samanaikaisesti kiihdyttää karikkeen maatumista parantamalla 
muodostuvan kasvikarikkeen laatua.  
 
 






Kiitokset pro gradu-työn ohjauksesta Juha Mikolalle ja Sari Kontunen-Soppelalle. 
Tutkimuksen teknisestä avusta kiitos kuuluu Helsingin yliopiston tutkijalle Tarja 
Silfverille, Luonnonvarakeskuksen Kuisma Rannalle ja Jouni Ungalle, Itä-
Suomen yliopiston jatko-opiskelijalle Antti Tenkaselle sekä Itä-Suomen 
yliopiston tutkimusryhmäharjoittelijoille. Erityiskiitokset henkisestä tuesta Jalolle, 
vuosikurssilaisilleni Emmille ja Ainolle sekä muille gradukerholaisille. 
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